























and  van’t Hoff  and  increased  x2‐x3  for  every  10°C  temperature  rise  (a Q10  of  2‐3).    This 22 





Investigations  of  development  at  low  temperature  have  revealed  a  markedly  larger 26 
temperature effect than the normal biological range, but these studies have generally not 27 
identified underlying mechanisms. Probably the first such  investigations were  in the 1960s 28 
on echinoderms  and  copepods, where development  rate  slowed dramatically  around 0°C 29 
[3,4].    This  result  was  confirmed  by  other  studies  [5‐7]  and  extended  to  bivalve  and 30 
gastropod molluscs, where  the Q10  for  brooding  species  at  temperatures  below  5°C was 31 
reported as 35.1  [8]. Other biological  functions have also been demonstrated  to proceed 32 
slowly  in polar  species,  including growth  [9,10],  the  time  required  to  complete processes 33 
associated with  feeding  [11],  the  time  required  to  complete  gametogenesis  [12,13],  arm 34 
regeneration in ophiuroids [14], and the time required to acclimate to elevated temperature 35 
[15].  However,  the  fact  that  this  slowing  is  outside  the  normally  accepted  Arrhenius 36 
relationships has rarely been identified. 37 
In  this  article  I  analyse  routine  performance  of  biological  processes  across  temperatures 38 
from  tropical  to  polar  latitudes  and  show  that  temperate  and  tropical  species  follow 39 
Arrhenius  relationships  and  the  expected Q10  of  2‐3,  but  that  polar  species  do  for  some 40 
processes but not  for others.   Data  in the  literature are of sufficient quality to allow good 41 
comparisons  for  embryonic  development,  growth,  routine  oxygen  consumption  and  the 42 
time required to complete post‐prandial metabolic processes, the Specific Dynamic Action 43 
of  feeding  (SDA).    More  limited  data  are  also  available  to  show  the  impact  of  low 44 
temperature  on  arm  regeneration  in  brittle  stars  and  for  acclimation  (see  Glossary)  to 45 
elevated  temperature  in marine ectotherms, but neither of  these sets of data encompass 46 
3 
 
the whole  tropical  to polar  temperature  regime.  The processes deviating  from Arrhenius 47 
relationships  at  low  temperature  (embryonic  development,  growth,  SDA  duration  and 48 
regeneration  in  brittle  stars)  all  require  significant  protein  synthesis, whereas  those  that 49 
follow Arrhenius  (oxygen consumption and SDA peak  rise) do  include  the costs of protein 50 
synthesis,  but  also  incorporate  large  elements  of  other  processes,  e.g.  homeostasis, 51 
membrane pumping, muscular activity,  that are not  limited by protein  synthesis. A  signal 52 







Several  studies have demonstrated  that early development of marine  invertebrates  slows 60 
markedly  at  extreme  low  temperatures  compared  to  temperate  and  tropical  species, 61 




marked  slowing at  temperatures around 0°C  (Fig. 1a). Tropical  species  living at 25°C‐30°C 66 
require  0.5‐4 weeks  to  develop  from  fertilisation  to  hatching,  and  in  temperate  species 67 
living  at  10°C‐20°C  this  is  1‐18  weeks.  For  species  living  at  temperatures  near  0°C  the 68 
brooding period  ranges  from 26‐100 weeks. However, 2 of  the 3  shortest polar brooding 69 
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times  are  for  unusual  species  with  mixed  reproductive  strategies  where  release  occurs 70 
months before settlement and onset of  the  juvenile phase, which  is normally achieved at 71 
brood release [8]. For these species, the full development times to juvenile stage have been 72 
used.  An Arrhenius plot reveals a coherent relationship for temperate and tropical species, 73 
but  values  for  polar  species  living  near  0°C  are  significantly  slower  compared  to  times 74 
predicted  from  the  relationship  for  temperate  and  tropical  species  (t=‐6.73,  8df, 75 
P<0.0001)(Fig  1b).    This  not  only  confirms  the  conclusions  drawn  previously  [3‐5]  that 76 





absent. Single species studies have generally  identified rates x2‐x5 slower  than  temperate 82 
counterparts  in  invertebrates  [18‐20]  and  fish  [21],  and  a  few  studies  have  reported  an 83 




of small  temperature changes on growth rates  in  laboratory experiments.   For  instance  in 88 
the  scallop  Adamussium  colbecki,  a  rise  from  0°C  to  3°C  increased  growth  rates 89 
approximately  tenfold  [26].    A  problem  when  analysing  growth  across  latitudes  and 90 




larger scale survey of growth  rates  for a  taxon where many studies  from  tropical  to polar 93 
latitudes  exist,  such  as  echinoid  echinoderms  reveals  an  increase  of  growth  rate  with 94 
temperature  (Fig  1c).  For  each  temperature  regime  in  Fig  1c  (e.g. polar,  cool  temperate, 95 
temperate) there is a range of growth rates with the slowest species growing x8‐x10 slower 96 
than the fastest (the temperature or regional specific variation  in growth).   Why the range 97 
from slowest to  fastest should be consistent across  latitudes remains to be explained.   An 98 
Arrhenius  plot  of  the  echinoid  growth  rates  produces  a  strong  linear  relationship  for 99 
temperate and tropical species (Fig 1d). However, rates for polar species living near 0°C are 100 
significantly slower than the extrapolation from the relationship for temperate and tropical 101 









support  this  contention  and  the  concept  of  “Metabolic  cold  Adaptation”  (MCA)  was 111 
proposed  [30,31].    Later  studies  found  both  support  for  this  hypothesis,  especially  from 112 






to  that  for  growth  rate  (Fig  2a),  and  metabolic  rates  double  to  treble  with  each  10°C 117 
temperature rise  [27,28].   When  the MO2 data  in Fig. 2a are  transformed  to an Arrhenius 118 
relationship the majority of values for polar species fall below the extended relationship for 119 
temperate and  tropical species. However,  they overlap  the  line and  there  is no significant 120 
reduction  in MO2 beyond Arrhenius predictions  for  species  living near 0°C  (t=‐2.11, 13df, 121 
P=0.055)  (Fig  2b).    These data do not  support  the MCA hypothesis, which would predict 122 
polar  species metabolic  rates  to  be  above  the Arrhenius  line  for  temperate  and  tropical 123 
species.   Furthermore because data  for polar  species are not  significantly  lower  than  the 124 
extended  Arrhenius  relationship  for  temperate  and  tropical  species  there  is  no  clear 125 
reduction in MO2 at low temperature. 126 
Specific Dynamic Action of feeding (SDA)  127 
SDA  is  a  measure  of  the  metabolic  costs  of  processing  food  and  the  associated  post‐128 
absorptive  functions  (see Box  2).  There  have been  several  investigations  of  SDA  in  polar 129 
species, and  these have generally  reported  similar peak heights  to  lower  latitude  species, 130 
but longer SDA durations [11,34,35]. An analysis of marine ectotherm SDA peak height data 131 
from  tropical  to  polar  latitudes  shows  there  is  no  relation  between  peak  height  and 132 
environmental  temperature  (Fig  3a;  ANOVA,    F1,110=0.85,  P=0.358).  SDA  peak  height  has 133 
been argued to be related to aerobic scope, especially for sessile taxa (Box 2 [11]). The data 134 
here  thus  indicate  that  in  marine  invertebrates  and  fish  the  factorial  aerobic  capacity 135 
associated with feeding varies little with temperature from the tropics to the poles, ranging 136 





work during  the SDA  increases with  temperature, even when  the  factorial  rise  is constant 140 




than  predictions  from    extrapolating  the  relationship  for  temperate  and  tropical  species 145 





A  clear  impression  of  the  scale  of  the  change  in  rate  of  the  above  metrics  across 151 
temperatures  can  be  obtained  using  the  Q10  metric,  which  calculates  the  temperature 152 
induced  alteration  in  a  biological  rate  scaled  to  an  equivalent  10°C  temperature  change. 153 
When the physiological rates investigated here are averaged for 5°C temperature blocks and 154 
each block compared with adjacent temperatures, Q10 values are in the expected 1‐4 range 155 
for  temperatures  between  5°C  and  30°C  for  development  rate,  growth,  MO2  and  SDA 156 
duration (Table1). However, the values for the comparisons of rates for species living below 157 
5°C with  those  at 5‐10°C  are much higher  for development  (12.1),  growth  (5.1)  and  SDA 158 






Several other  characteristics have been  investigated at  low  temperature and  these might 163 




very  common, with  over  90%  of  individuals  in  some  populations  exhibiting  regeneration 168 
[36].   Arrhenius analyses are not possible because of  limited data. However, after arm  loss 169 
there is a lag phase before regeneration begins, which lasts a few days in temperate species, 170 
but  5‐7 months  in  the  two  Antarctic  species  studied  to  date  [36,37]. Q10  values  for  the 171 
slowing  of  this  lag  phase  range  from  around  15  to  >20  [36,37].  Reported Q10  values  for 172 























for  this compensation have been  identified. These are  sustained  swimming  in  fish, where 194 
mitochondrial  volume density  in  the pectoral muscles  is  increased by  x2‐x3  compared  to 195 
temperate fish [44]; and burying in the clam Laternula elliptica where the organ responsible 196 
for burying is x3‐x5 larger [45].  Polar species living near 0°C generally perform activities x2‐197 





Evaluating  the  above  observations  together,  allows  us  to  see  that  the  physiological 203 
processes  not  demonstrating  a  sharp  decline  in  rate  around  0°C,  MO2,  SDA  peak  and 204 
10 
 
activity,  are  all  associated  with  aerobic  systems,  aerobic  scope,  and  immediate  ATP 205 
requirements, which  appear  to  follow  the  expected  patterns  of  temperature  effects  on 206 
biological systems throughout the whole temperature range in the sea. The processes that 207 
appear  heavily  impacted:  embryonic  development,  growth,  regeneration,  SDA  duration, 208 
acclimation  to  temperature  change,  egg  size  and  oogenesis  all  involve  the  synthesis  or 209 
remodelling of significant quantities of protein.  These processes are also dependent on ATP 210 
supply,  and  a  signal  in  routine MO2  should  be  present,  but  other  processes,  e.g.  cellular 211 
homeostasis  also  require  ATP  and  these might  not  be  affected  in  the  same way  at  low 212 
temperature, which could mask any small signal from protein synthesis costs.  It should be 213 




and  low temperatures the  instability  is caused by unfolding [46]. Heat denaturation occurs 218 
mainly because of  increased  thermal motion  (enthalpy) of polar  residues.   However,  low 219 
temperature unfolding  is  less  intuitive, as  it  is accompanied by a decrease  in entropy [47].   220 
Furthermore cold denaturation only occurs  in aqueous solutions, and  is markedly affected 221 
by  the density of water  [48].    Seawater density  changes more  at  temperatures near  and 222 
below 0°C than at any other similar temperature range in the Oceans. 223 
Several  strands  of  evidence  indicate  that  ectotherms  living  at  temperatures  around  0°C 224 
experience  difficulty  synthesising  proteins  that  fold  to  the  fully  functional  state.    These 225 




additional HSP70 genes and high  levels of  constitutive production of HSPs would  indicate 228 
higher proportions of poorly formed proteins that require HSPs to reach the fully functional 229 
state  and/or  the  presence  of  degraded  proteins  that  need  to  be  removed  from  the  cell.  230 
Whilst  the  energetic  cost  implications  of  this  elevated  production  (compared  with 231 
temperate or  tropical species) have yet  to be quantified  in Antarctic species, an energetic 232 
burden has been demonstrated in other species [60].  233 
Polar marine ectotherms synthesise less than 1% of their body protein per day compared to 234 
4‐6%  for  temperate  species  [61,62], which  could  be  due  to  any  one  of  several  factors, 235 
including  ecological  such  as  seasonality  or  overall  resource  availability.      However,  the 236 
proportion of protein retained, as opposed to broken down and recycled  is only 15%‐20% 237 
compared to 25%‐95% (mean = 52%)  in temperate species,  indicating a smaller proportion 238 
of  functional  proteins  is  made  [61].    Evidence  of  difficulty  making  proteins  at  low 239 
temperature also comes from analyses of RNA:protein ratios, which are significantly higher 240 
in polar  than  temperate or  tropical  species  [62].   RNA  concentration  is a measure of  the 241 
signal needed to produce proteins. The higher the RNA signal compared to the amount of 242 
protein  produced,  the  more  problems  are  expected  during  protein  synthesis  on  the 243 
ribosome and folding [62].  244 
 Good evidence of high levels of denatured proteins in polar marine species also comes from 245 
















The  result  of  these  difficulties  is  a  chronic  increase  in  HSP  production  at  extreme  low 260 
temperature. When combined with a slowed capacity to produce fully functional proteins, 261 
this is the likely explanation for the cold marine physiological transition to markedly slowed 262 
rates  in a  range of processes  in polar marine  species, which  is achieved  through diverted 263 
resources  and  limited  protein  supply.    This  factor  also  explains  extended  gametogenesis 264 
times and very  large egg size, because of  increased energetic  losses as more proteins are 265 
recycled.  Problems  producing  functional  proteins  forms  a  pervasive  effect  that  overrides 266 
other factors when temperatures fall to near 0°C in the sea. 267 
It  is  clear  that  progress  in  this  field  is  now  limited  by  lack  of  understanding  of  the 268 
mechanisms  that  impair  the  production  of  functional  proteins  in  cold  polar  species  and 269 
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Development   12.1  3.25  2.10  1.47  2.23 
Growth (K)  5.08  1.60  1.16  1.90  3.13 
MO2  3.21  2.69  1.67  1.15  2.62 


























































































































































































































































































































































































































































































































SDA peak rise = x2
5.1 µmol O2 h
-1
1.6 µmol O2 h
-1
Routine oxygen 
consumption Q10 = 2.27
 




HSR only >8-10°C   
in expts, but seen 






Euphausia superba Trematomus bernacchii 
